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Ñèñòåìàòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñà Planorbarius corneus s. l. (Gastropoda, Pulmonata): àíàëèç
àëëîçèìíûõ ìàðêåðîâ è ìîðôîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. Ìåææåðèí Ñ. Â., Ãàðáàð Ä. À., Ãàðáàð À. Â. —
Ìåòîäîì ýëåêòðîôîðåçà â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå èññëåäîâàíû ôåðìåíòû è ñòðóêòóðíûå áåëêè
ìûøö (âñåãî 13 ëîêóñîâ) 4 ïðåäïîëàãàåìûõ âèäîâ ëåãî÷íûõ ìîëëþñêîâ ðîäà Planorbarius èç
âîäîåìîâ îêð. Æèòîìèðà, Ñóì è Âèëêîâî. Äîêàçàíî íå òîëüêî îòñóòñòâèå ðàçëè÷èé â àëëåëüíûõ
ïóëàõ, íî è ÷åòêîå ñîîòâåòñòâèå àëëåëüíûõ ÷àñòîò ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ ó ýòèõ âèäîâ â ïðåäåëàõ
êàæäîé èç âûáîðîê, âñëåäñòâèå ÷åãî â ñîâîêóïíûõ âûáîðêàõ èç Âèëêîâî è Æèòîìèðà, ñîñòîÿùèõ
èç 3 è 4 âèäîâ, èìåëî ìåñòî ïîëíîå ñîâïàäåíèå íàáëþäàåìîãî è òåîðåòè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèé
ãåíîòèïîâ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ (Es-1, Gpi), ÷òî îòâå÷àåò ìîäåëè ïàíìèêñíîé ïîïóëÿöèè.
Òàêèì îáðàçîì, ðåçóëüòàòû ãåííîãî ìàðêèðîâàíèÿ äîêàçûâàþò êîíñïåöèôè÷íîñòü P. corneus,
P. banaticus, P. purpura è P. grandis è íåêîððåêòíîñòü âûäåëåíèÿ â åãî ïðåäåëàõ ñèìïàòðè÷åñêèõ
âèäîâ, îñíîâûâàÿñü íà íåêîòîðûõ êîíõîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ. Ñðàâíåíèå èçìåí÷èâîñòè
àëëîçèìíûõ ìàðêåðîâ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ìåæäó òðåìÿ ãåîãðàôè÷åñêèìè âûáîðêàìè
ïîêàçàëî, ÷òî èçîëÿöèÿ äèñòàíöèåé ãîðàçäî ñóùåñòâåííåå äèôôåðåíöèàöèè 4 ïðåäïîëàãàåìûõ
âèäîâ. Áîëåå òîãî, çíà÷èìîñòü ãåíåòè÷åñêèõ îòëè÷èé ìîëëþñêîâ èç Ñóì îò æèòîìèðñêèõ è
âèëêîâñêèõ äîêàçûâàåò âîçìîæíîñòü àëëîâèäîâîé ñòðóêòóðû P. corneus (Linnaeus, 1758) s. l.
Êëþ÷åâûå  ñ ëîâ à: ñèñòåìàòèêà, ìîëëþñêè, Planorbarius, áèîõèìè÷åñêîå ãåííîå ìàðêè-
ðîâàíèå.
Systematic Structure of the Planorbarius corneus s. l. Complex (Gastropoda, Pulmonata): Analysis of
Allozyme Markers and Morphometric Traits. Mezhzherin S. V., Garbar D. À., Garbar A. V. — Enzymes
and structural proteins from the muscles (13 loci in total) of the four assumed species of pulmonary
mollusks Planorbarius from the reservoirs in vicinity of Zhitomir, Sumy and Vilkovo were analyzed
electrophoreticaly in polyacrylamide gels. Not only the absence of differences in allele frequencies
pooled across the assumed species, but also strong correlation of the allele frequencies within
populations are proved. As a result, the observed distribution of genotypes at Es-1 and Gpi loci in the
samples pooled from Vilkovo and Zhitomir, composed of 3 and 4 assumed species, respectively, equaled
the distribution expected in panmictic population. Therefore, our results, obtained by gene marking,
unambiguously prove that P. corneus, P. banaticus, P. purpura and P. grandis are conspecific, and sub-
division into sympatric species, based on conchological characters only is incorrect in this complex. A
comparison of allozyme and morphological variation across the three geographic samples has shown that
their isolation by distance is much greater than differentiation across the four assumed species.
Furthermore, significance of the genetic differences of the mollusks collected in Sumy from those collected
in Zhitomir and Vilkovo proves possible allospecific structure of P. corneus (Linnaeus, 1758) s. l.
K e y  wo r d s: systematics, mollusks, Planorbarius, biochemical gene marking.
Ââåäåíèå
Ìîðôîëîãè÷åñêîå îïðåäåëåíèå âèäà, îñíîâûâàþùååñÿ íà òèïîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè, ãîñïîä-
ñòâîâàëî â òàêñîíîìèè æèâîòíûõ äî ñåðåäèíû ÕÕ â., õîòÿ è â íàøè äíè â èññëåäîâàíèÿõ îòäåëüíûõ
ãðóïï æèâîòíûõ íå óòðàòèëî ñâîåãî ïðåæíåãî çíà÷åíèÿ. Â òîò ïåðèîä ðàçâèòèÿ ñèñòåìàòèêè èññëå-
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äîâàòåëè çà÷àñòóþ áûëè ñêëîííû ïðèäàâàòü âèäîâîé ñòàòóñ ïðàêòè÷åñêè âñåì âíåøíå îòëè÷íûì
ôîðìàì æèâûõ îðãàíèçìîâ áåç ó÷åòà èõ èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè. Òàêîé ïîäõîä â êîíå÷íîì
èòîãå ïðèâåë ê îïèñàíèþ òàêñîíîâ, îïðåäåëåíèå êîòîðûõ âûçûâàåò ñåðüåçíûå çàòðóäíåíèÿ. Èìåííî
ýòî âûçâàëî íåîáõîäèìîñòü âî ââåäåíèè â ïðàêòèêó òàêñîíîìèè áîëåå ñòðîãèõ ãåíåòè÷åñêèõ êðèòå-
ðèåâ âèäà, íà îñíîâå êîòîðûõ áûëà ñôîðìèðîâàíà áèîëîãè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ âèäà (Mayr, 1963). Åå
ñòåðæíåì ñòàëî ïðåäñòàâëåíèå î âèäå êàê î «ãåíåòè÷åñêîé ïðåðûâèñòîñòè», êîòîðàÿ â óïðîùåííîé
ôîðìå âîñïðèíèìàëàñü êàê ðåïðîäóêòèâíàÿ èçîëÿöèÿ â ïðèðîäå. Ïîçäíåå áèîëîãè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ
ïëàâíî ïåðåøëà â ýâîëþöèîííóþ, ñîãëàñíî êîòîðîé âèä —  ýòî íå òîëüêî åäèíèöà ðåïðîäóêöèè, íî
è ýâîëþöèè, à êðèòåðèåì ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêîé äèñêðåòíîñòè òàêñîíà ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíîñòü
åãî ãåíîôîíäà, êîòîðàÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â ôèêñàöèè âèäîñïåöèôè÷íûõ àëëåëåé. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü,
÷òî çíà÷èìîñòü ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ êàê êðèòåðèåâ âûäåëåíèÿ âèäà â ýâîëþöèîííîé êîíöåï-
öèè íå óòðàòèëà ñâîåãî çíà÷åíèÿ, à ñêîðåå, äîïîëíèëàñü àíàëèçîì ïðèçíàêîâ íà ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå îðãàíèçàöèè, ïðîÿâëåíèå êîòîðûõ íå çàâèñèò îò ñðåäû îáèòàíèÿ è âîçðàñòà, à
èõ èíäèâèäóàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü ñòðîãî ðåãëàìåíòèðóåòñÿ çàêîíàìè íàñëåäîâàíèÿ. Íà ïðàêòèêå
ñèñòåìàòèêà ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ãðóïï æèâîòíûõ áûëà, åñòü è áóäåò òèïîëîãè÷åñêîé, ïî-
ñêîëüêó âíåäðåíèå ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ èç-çà èõ òðóäîåìêîñòè öåëåñîîáðàçíî îñóùåñòâëÿòü òîëüêî
â èññëåäîâàíèÿõ ìîäåëüíûõ ãðóïï, ñèñòåìàòèêà êîòîðûõ âûçûâàåò îñîáûé èíòåðåñ. Â ïîäîáíûõ ñëó-
÷àÿõ ðåçóëüòàòû ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà âûñòóïàþò êðèòåðèåì èñòèíû.
Ê êîíöó ÕÕ â. ïðîòèâîðå÷èâàÿ ñèòóàöèÿ ñëîæèëàñü â ñèñòåìàòèêå íåêîòîðûõ ìîëëþñêîâ, ñðåäè
êîòîðûõ è ñåìåéñòâî Bulinidae, ïðåäñòàâëåííîå â Óêðàèíå ðîäîì Planorbarius. Äî íà÷àëà 70-õ ãîäîâ â
ïðåäåëàõ ðîäà ïðèçíàâàëîñü íàëè÷èå ëèøü Planorbarius corneus (Linnaeus, 1758), êîòîðûé íà îñíîâà-
íèè êîíõîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ âïîñëåäñòâèè ðåâèçîâàëè (Êðèâîøåèíà, Ñòàðîáîãàòîâ, 1973) ñ
âûäåëåíèåì 5 âèäîâ: Planorbarius corneus (Linnaeus, 1758), P. banaticus (Lang, 1856), P. purpura (Muumlautl-
ler, 1774), P. grandis (Dunker, 1856), P. stenostoma (Bourguignat, 1881). Îäíàêî äàëüíåéøèå ïîïûòêè
ïðèâëå÷ü äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ âèäîâîãî ñòàòóñà ýòèõ ôîðì äàííûå èññëåäîâàíèé êàðèîòèïà è ðåïðî-
äóêòèâíîé èçîëÿöèè (Ìàêñèìîâà, 1995) íå ïðèíåñëè óáåäèòåëüíûõ ðåçóëüòàòîâ, ïîäòâåðæäàþùèõ
ïðàâèëüíîñòü ðåâèçèè.
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìíåíèÿ ðàçäåëèëèñü. Îäíè ñïåöèàëèñòû ïðèäåðæèâàþòñÿ âçãëÿäîâ È. ß. Ñòà-
ðîáàãàòîâà (Ñòàäíè÷åíêî, 1990), òîãäà êàê äðóãèå (Gloer, 2002 è äð.) îáúåäèíÿþò âñå ýòè âèäû â îäèí
ïîëèìîðôíûé âèä Ð. corneus (Linnaeus, 1758), îòìå÷àÿ, ÷òî ïàðàìåòðû ðàêîâèíû ïîäâåðæåíû ñðåäî-
âîìó âëèÿíèþ è, ñëåäîâàòåëüíî, ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå èçìåí÷èâûìè. Òàêèì îáðàçîì, íè îäíà èç ðàñ-
ñìîòðåííûõ êîíöåïöèé íå ÿâëÿåòñÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü äîñòàòî÷íî îáîñíîâàííîé. Äëÿ îêîí÷à-
òåëüíîé òàêñîíîìè÷åñêîé ðåâèçèè ýòîé ãðóïïû íåîáõîäèìû äîïîëíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïðåæäå
âñåãî — ãåííîå ìàðêèðîâàíèå îñîáåé ñîîáùåñòâ ýòèõ âèäîâ â ìåñòàõ èõ ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ.
Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Ìàòåðèàëîì èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè îäíîðàçîâûå ñáîðû ìîëëþñêîâ, ïðîâåäåííûå àâòîðàìè
ïóáëèêàöèè â ñëåäóþùèõ ìåñòàõ: îêð. ã. Âèëêîâî (ð. Äóíàé, àâãóñò 2004 ã., ïðèáðåæíàÿ çîíà íà
ïðîòÿæåíèè 400 ì ñ ïåñ÷àíûìè äîííûìè îòëîæåíèÿìè è ðåäêîé âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ);
îêð. ã. Æèòîìèðà (ð. Òåòåðåâ, ñåíòÿáðü–îêòÿáðü 2003 ã., ïðèáðåæíàÿ çîíà íà ïðîòÿæåíèè 200 ì ñ
èëèñòûìè äîííûìè îòëîæåíèÿìè è îáèëüíîé âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ); ã. Ñóìû (îç. Äóðîâà, àâãóñò
2004 ã., ïðèáðåæíàÿ çîíà ñ èëèñòûìè äîííûìè îòëîæåíèÿìè è îáèëüíîé âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ).
Â êàæäîé èç âûáîðîê íà îñíîâå êîíõîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (Êðèâîøåèíà, Ñòàðîáîãàòîâ, 1973)
èäåíòèôèöèðîâàíû ñëåäóþùèå âèäû: P. ñorneus (Âèëêîâî —  18 ýêç., Æèòîìèð —  37 ýêç., Ñóìû —
17 ýêç.), P. banaticus (Âèëêîâî —  10 ýêç., Æèòîìèð —  38 ýêç., Ñóìû —  18 ýêç.), P. purpura (Âèëêîâî —
1 ýêç., Æèòîìèð —  33 ýêç., Ñóìû —  15 ýêç.), P. grandis (Âèëêîâî —  21 ýêç., Æèòîìèð —  31 ýêç.).
Êðîìå òîãî, ïðîâåäåíà ñåðèÿ ïðîìåðîâ êàæäîãî ìîëëþñêà: âûñîòà ðàêîâèíû, øèðèíà ðàêîâèíû (ïî
ïåðïåíäèêóëÿðó ê åå îñè), âûñîòà óñòüÿ, øèðèíà óñòüÿ, øèðèíà ïîñëåäíåãî îáîðîòà ñâåðõó è ñíèçó,
øèðèíà ïðåäïîñëåäíåãî îáîðîòà, øèðèíà òðåòüåãî îáîðîòà, øèðèíà âíóòðåííèõ îáîðîòîâ ñâåðõó è
ñíèçó, ðàäèóñ ðàêîâèíû. Ïðè îïðåäåëåíèè âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè ó÷èòûâàëèñü è êà÷åñòâåííûå
õàðàêòåðèñòèêè: ôîðìà ðàêîâèíû è åå óñòüÿ, õàðàêòåð íàðàñòàíèÿ îáîðîòîâ è èõ âûïóêëîñòü, ðèñóíîê
øâà ìåæäó îáîðîòàìè, ôîðìà áàçàëüíîãî è ïàëàòàëüíîãî êðàåâ óñòüÿ, ãëóáèíà è øèðèíà ïóïêà.
Èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ êðîíöèðêóëÿ ñ òî÷íîñòüþ äî 0,1 ìì.
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèé àíàëèç ôåðìåíòîâ è áåëêîâ ìûøö, ïå÷åíè è ãåìîëèìôû ïðîâåäåí â
7,5%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå (Peacock et al., 1965).
Ðåçóëüòàòû
Ãåíå òè÷ å ñêèé  àí àëè ç. Ìåòîäîì ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî àíàëèçà â âû-
áîðêå èç îêð. Æèòîìèðà èññëåäîâàíà èçìåí÷èâîñòü ôåðìåíòîâ, êîäèðóåìûõ
ñîîòâåòñòâóþùèìè ëîêóñàìè: àñïàðòàòàìèíîòðàíñôåðàçû (Aat-1), ãëþêîçîôîñ-
ôàòèçîìåðàçû (Gpi), ãëèöåðîë-3-ôîñôàòäåãèäðîãåíàçû (G3pdh), ìàëàòäåãèäðî-
ãåíàçû (Mdh-1), ëåéöèíàìèíîïåïòèäàçû (Lap), ñóïåðîêñèääèñìóòàçû (Sod-1),
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êèñëîé ôîñôàòàçû (AcPh), íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (Es-1, -4, -5), ñòðóêòóðíûõ
áåëêîâ ìûøö (Pt-1, -4, -5). Èç ýòèõ 13 ëîêóñîâ îäíîçíà÷íî èíâàðèàíòíûìè
îêàçàëèñü 10; ëîêóñ Aat-1 èìåë òîëüêî ðåäêèå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå âàðèàíòû,
Gpi áûë ïðåäñòàâëåí äâóìÿ àëëåëÿìè, âñòðå÷àþùèìèñÿ ïðàêòè÷åñêè â ðàâíîé
ïðîïîðöèè, à Es-1 — 4 àëëåëÿìè, îáîçíà÷åííûìè â ñîîòâåòñòâèè ñ óâåëè÷åíèåì
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè â àëôàâèòíîì ïîðÿäêå. Òàêàÿ âûñîêàÿ ñòå-
ïåíü ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ëîêóñà Es-1 è îïðåäåëèëà åãî èñïîëüçîâàíèå â
êà÷åñòâå îñíîâíîãî ìàðêåðà. Ýôôåêòèâíîå ðàçðåøåíèå ýëåêòðîìîðô ëîêóñà Es-
1 áûëî ïîëó÷åíî â ãåìîëèìôå, ãäå áûëà îãðàíè÷åííàÿ ýêñïðåññèÿ ëîêóñîâ íå-
ñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç, êîäèðóþùèõ ìåäëåííî ìèãðèðóþùèå áåëêè, êîòîðûå â
ýêñòðàêòàõ èç ìûøå÷íîé èëè ïå÷åíî÷íîé òêàíè ïðîñòî çàêðûâàëè ïðîäóêòû àë-
ëåëåé ëîêóñà Es-1 è òàêèì îáðàçîì ïðåïÿòñòâîâàëè èíòåðïðåòàöèè äàííûõ.
Ñîïîñòàâëåíèå ÷àñòîò âñòðå÷àåìîñòè àëëåëåé ëîêóñà Es-1 íå âûÿâèëî íè
âèäîñïåöèôè÷íûõ àëëåëåé, íè äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó 4 ïðåäïîëàãàåìûìè
âèäàìè (òàáë. 1) â ïðåäåëàõ êàæäîé èç òðåõ èçó÷åííûõ âûáîðîê. Â ðåçóëüòàòå â
äâóõ ñìåøàííûõ âûáîðêàõ (äóíàéñêîé, ãäå áûëî èäåíòèôèöèðîâàíî 3 âèäà, è
æèòîìèðñêîé, âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ ïðåäïîëîæèòåëüíî 4 âèäà) èìåëî ìåñòî
îòëè÷íîå ñîîòâåòñòâèå íàáëþäàåìûõ è îæèäàåìûõ íà îñíîâàíèè çàêîíà Õàð-
äè–Âàéíáåðãà ðàñïðåäåëåíèé ãåíîòèïîâ (òàáë. 2), à ýòî çíà÷èò, ÷òî äâå ïðîàíà-
ëèçèðîâàííûå âûáîðêè ÿâëÿþòñÿ íå ñîâîêóïíîñòÿìè îñîáåé ðàçíûõ âèäîâ, à
ïàíìèêñíûìè ïîïóëÿöèÿìè.
Ýòîò âûâîä òàêæå ïîäòâåðæäàåò àíàëèç ðàñïðåäåëåíèé ÷àñòîò âñòðå÷àåìîñòè
àëëåëåé è ãåíîòèïîâ ëîêóñà Gpi â æèòîìèðñêîé ïîïóëÿöèè; è â äàííîì ñëó÷àå
îòñóòñòâîâàëè âèäîñïåöèôè÷íûå àëëåëè è ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòàõ ïîëèìîðôíûõ
ëîêóñàõ, à âûáîðêà â öåëîì ïðîÿâëÿëà êàê åäèíàÿ ïàíìèêñíàÿ ïîïóëÿöèÿ, î ÷åì
ñâèäåòåëüñòâóåò ñîîòâåòñòâèå íàáëþäàåìûõ è îæèäàåìûõ (óêàçàíû â ñêîáêàõ)
ðàñïðåäåëåíèé ãåíîòèïîâ: Gpis/s — 28 (30,8), Gpis/f — 63 (56,9), Gpif/f — 23 (26,2)
ïðè õ2 = 1,32, ð > 0,05.
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Òàáëèö à 1. Àëëåëüíûå ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ëîêóñà Es-1 ó ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ ìîëëþñêîâ ðîäà
Planorbarius
Ta b l e 1. Allelic frequencies of the Es-1 locus in compared species of mollusks of the genus Planorbarius
Ïðèìå÷àíèå. P. c. —  P. corneus; P. g. —  P. giganteus; P. b. —  P. banaticum; P. p. —  P. purpura.
Es-1a 0,39 0,36 0,30 0,14 0,08 0,19 0,07 0 0 0
Es-1b 0,55 0,54 0,55 0,72 0,79 0,65 0,81 0 0 0
Es-1d 0,05 0,10 0,05 0,14 0,13 0,16 0,12 1 1 1
n 10 21 18 37 31 38 33 17 18 15
Àëëåëü
Âèëêîâî Æèòîìèð Ñóìû
P. c. P. g. P. b. P. c. P. g. P. b. P. p. P. c. P. b. P. p. 
Òàáëèö à 2. Íàáëþäàåìûå è îæèäàåìûå (â ñêîáêàõ) ðàñïðåäåëåíèÿ ãåíîòèïîâ ëîêóñà Es-1 â îáùèõ
âûáîðêàõ ïðåäïîëàãàåìûõ âèäîâ P. corneus s. l.
T a b l e 2. Observed (expected) genotypes distributions of the Es-1 locus in generalized samples of 4 assumed
species of P. corneus s. l.
* Ðåäêèå ãåíîòèïû â ðàñ÷åòû íå áðàëèñü.
ð. Äóíàé 4 (6,1) 22 (18,9) 4 (3,2) 14 (14,6) 5 (4,9) 0 (0,4) 1,64
ð. Òåòåðåâ* 2 (1,9) 24 (22,6) 3 (4) 61 (61,3) 23 (21,8) 2 (1,9) 0,41
Âûáîðêà
Ãåíîòèï
Es-1a/a Es-1a/b Es-1a/d Es-1b/b Es-1b/d Es-1d/d õ2
Â îòëè÷èå îò ìåæâèäîâûõ ñðàâíåíèé ñîïîñòàâëåíèå ÷àñòîò âñòðå÷àåìîñòè
àëëååé ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ âûáîðîê äàåò âûñîêî äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ
(òàáë. 3). Òàê, ìîëëþñêè äóíàéñêèõ è òåòåðåâñêèõ âûáîðîê, õîòÿ è èìåþò îäèíà-
êîâûé ãåííûé ïóë, ïðåäñòàâëåííûé 4 àëëåëÿìè, íî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà
÷àñòîòàìè âñòðå÷àåìîñòè àëëåëåé Es-1a è Es-1b. Ìîëëþñêè èç Ñóì èìåþò
ôèêñàöèþ ñàìîãî ìåäëåííîãî àëëåëÿ Es-1d, ÷åì îíè ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àþòñÿ
îò äâóõ äðóãèõ âûáîðîê. Òàêèå ðàçëè÷èÿ, áëèçêèå ê ôèêñàöèè àëüòåðíàòèâíûõ
àëëåëåé, õàðàêòåðíû äëÿ âèêàðèðóþùèõ âèäîâ ñ îïðåäåëåííûì óðîâíåì èíòðî-
ãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè. Íàëè÷èå ôèêñàöèé àëüòåðíàòèâíûõ àëëåëåé, îáíà-
ðóæåííîå ïî ëîêóñó Es-1, ïîäòâåðæäàåòñÿ êà÷åñòâåííûìè ðàçëè÷èÿì â ýëåêòðî-
ôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðàõ ýñòåðàç ìûøö è ïå÷åíè, ïîëîêóñíàÿ èíòåðïðåòàöèÿ êî-
òîðûõ çàòðóäíåíà èç-çà ïåðåêðûâàíèé ñïåêòðîâ. Òàêèì îáðàçîì, åñëè ðàçëè÷èÿ
ìåæäó «âèäàìè» ìîëëþñêîâ â ïðåäåëàõ âûáîðîê ñîâåðøåííî íå âûðàæåíû, òî
ãåîãðàôè÷åñêèå âûáîðêè, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ êîìïëåêñû âèäîâ, èìåþò
ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ, ÷òî ñîâåðøåííî èñêëþ÷åíî â ñëó÷àå, åñëè áû îíè äåé-
ñòâèòåëüíî ïðåäñòàâëÿëè ñîáîé ñìåñü âèäîâ, ïîñêîëüêó êàæäûé èç âèäîâ, ïî
îïðåäåëåíèþ, îáëàäàåò ñâîèì ãåíîôîíäîì è, ñëåäîâàòåëüíî, äîëæåí èìåòü ñâîé
òðåíä ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè.
Ìîðôîìå òðè÷ å ñêèé  àí àëè ç. Âñëåäñòâèå ïðîâåäåííîãî ñðàâíåíèÿ
ìåæâèäîâîé è ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè íà óðîâíå ãåííûõ ìàðêåðîâ ïðåä-
ñòàâëÿåò èíòåðåñ ñîïîñòàâëåíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðàçëè÷èé «âèäîâ» âíóòðè âû-
áîðîê è ãåîãðàôè÷åñêèõ âûáîðîê ìåæäó ñîáîé. Ýòîò àíàëèç ïðîâåäåí ïî ñîâî-
êóïíîñòè ìîðôîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ìåòîäàìè ìíîãîìåðíîé ñòàòèñòèêè.
Äèñêðèìèíàíòíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî 4 ïðåäïîëàãàåìûõ âèäà â îáîáùåí-
íîé âûáîðêå, ñîñòàâëåííîé èç îñîáåé âñåõ òðåõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé,
äèôôåðåíöèðîâàíû î÷åíü ñëàáî —  â ñðåäíåì íà óðîâíå 58%, à ýòî çíà÷èò, ÷òî
ïðàêòè÷åñêè ïîëîâèíà îñîáåé êàæäîãî âèäà íå ïîääàåòñÿ îïðåäåëåíèþ (òàáë. 4).
Òîãäà êàê ñòåïåíü äèñêðèìèíàöèè îñîáåé â ñìåøàííîé âûáîðêå ïî èõ ïðèíàä-
ëåæíîñòè ê ãåîãðàôè÷åñêîìó ðåãèîíó îêàçàëàñü ãîðàçäî âûøå —  íà óðîâíå 88%
(òàáë. 5), à óæå 4 ìîëëþñêà èç 5 ìîæíî äîñòîâåðíî îòíåñòè ê îäíîé èç òðåõ ãåî-
ãðàôè÷åñêèõ âûáîðîê.
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Òàáëèö à 3. Ñðåäíèå ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè àëëåëåé ëîêóñà Es-1 â òðåõ âûáîðêàõ P. corneus s. l., %
Ta b l e 3. Mean frequencies of the Es-1 locus in three samples of P. corneus s. l., %
Òàá ëèö à 4. Íàäåæíîñòü îïðåäåëåíèÿ 4 «âèäîâ» êîìïëåêñà P. corneus s. l.
T a b l e 4. The reliability of discrimination of 4 assumed species of P. corneus s. l.
Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ñîêðàùåíèÿ íàçâàíèé âèäîâ òàêèå æå, êàê è â òàáëèöå 1.
Es-1a 0,34 ± 0,05 0,12 ± 0,02 0
Es-1b 0,53 ± 0,05 0,72 ± 0,03 0
Es-1c 0,04 ± 0,02 0,02 ± 0,01 0
Es-1d 0,09 ± 0,03 0,14 ± 0,02 1
n 50 139 50
P. c. 63,3 31 8 10 0
P. g. 53,3 11 32 8 9
P. b. 59,0 10 11 36 4
P. p. 58,9 1 9 6 23
Â öåëîì 58,4 53 60 60 36
Àëëåëü Âèëêîâî Æèòîìèð Ñóìû
Âèä Íàäåæíîñòü, % P. c. P. g. P. b. P. p.
Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû äàþò è ìåòîäû ìíîãîìåðíîé ñòàòèñòèêè, ñîãëàñíî
êîòîðûì 4 ïðåäïîëàãàåìûõ âèäà íå òîëüêî ñóùåñòâåííî ïåðåêðûâàþòñÿ â ïðî-
ñòðàíñòâå ãëàâíûõ êîìïîíåíò, íî è ïî ïåðâîé êîìïîíåíòå íå îòëè÷àþòñÿ â
ïðèíöèïå, òàê êàê èìåþò ñîâåðøåííî îäèíàêîâûé õàðàêòåð âåêòîðèçàöèè
(ðèñ. 1), à èìåþùèåñÿ ðàçëè÷èÿ, ñâÿçàííûå ñî âòîðîé êîìïîíåíòîé, ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé ïîøàãîâûå ñäâèãè â ìîðôîëîãèè, êîòîðûå âïîëíå ìîæíî îæèäàòü, ïî-
ñêîëüêó â èäåíòèôèêàöèè ïðåäïîëàãàåìûõ âèäîâ êàòóøåê óæå çàëîæåíû îïðåäå-
ëåííûå ðàçëè÷èÿ â ïðîïîðöèÿõ ðàêîâèíû.
Àíàëîãè÷íûé àíàëèç, ïðîâåäåííûé äëÿ òðåõ ãåîãðàôè÷åñêèõ âûáîðîê,
ïîêàçûâàåò íå òîëüêî ãîðàçäî ìåíüøóþ ñòåïåíü òðàíñãðåññèè èõ îáëàêîâ, íî è
òî, ÷òî õàðàêòåð èçìåí÷èâîñòè è åå âåêòîðèçàöèÿ ïðîõîäèò â ãåîãðàôè÷åñêèõ
ãðóïïàõ ïî-ðàçíîìó (ðèñ. 2). À ýòî åùå ðàç äîêàçûâàåò, ÷òî ðàçëè÷èé ìåæäó
ãåîãðàôè÷åñêèìè âûáîðêàìè ìîëëþñêîâ ñóùåñòâåííî áîëüøå, ÷åì ìåæäó
ïðåäïîëàãàåìûìè âèäàìè.
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Òàáëèö à 5. Íàäåæíîñòü îïðåäåëåíèÿ îñîáåé èç 3 ãåîãðàôè÷åñêèõ âûáîðîê P. corneus s. l.
T a b l e 5. The reliability of discrimination of specimens of 3 geographic populations of P. corneus s. l.
Ðèñ. 1. Îáëàêà ðàñïðåäåëåíèé ÷åòûðåõ «âèäîâ» P. ñorneus s. l. â ïðîñòðàíñòâå ãëàâíûõ êîìïîíåíò
(P. corneus —  òîíêàÿ ëèíèÿ, P. grandis —  ïóíêòèðíàÿ òîíêàÿ ëèíèÿ, P. banaticus —  æèðíàÿ ëèíèÿ,
P. purpura —  ïóíêòèðíàÿ æèðíàÿ ëèíèÿ).
Fig. 1. Areas of distributions of 4 assumed species P. corneus s. l. specimens under the main components
analysis (P. corneus —  thin line, P. grandis —  thin faltering line, P. banaticus —  fat line, P. purpura —  fat
faltering line).
Æèòîìèð 91,3 126 8 4
Ñóìû 88,0 5 44 1
Âèëêîâî 61,9 6 2 13
Â öåëîì 87,6 137 54 18
Ëîêàëèòåò Íàäåæíîñòü, % Æèòîìèð Ñóìû Âèëêîâî
Îáñóæäåíèå
Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû äàþò îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü, ÷òî
èññëåäîâàííûå âûáîðêè ìîëëþñêîâ íå ÿâëÿþòñÿ ãðóïïîé, ñîñòîÿùåé èç 4 âèäîâ,
à ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îäèí äîñòàòî÷íî èçìåí÷èâûé âèä. Ýòè ñèìïàòðè÷åñêèå è
äàæå ñèìáèîòîïè÷åñêèå «âèäû» íå èìåþò ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêîé äèñêðåò-
íîñòè. Áîëåå òîãî, âñå 4 «âèäà» èìåþò ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûé õàðàêòåð ãåíîòè-
ïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, ïðîÿâëÿþùèéñÿ â åäèíîîáðàçíîì ðàñïðåäåëåíèè ãåíî-
òèïîâ êàê â ïðåäåëàõ, òàê è ìåæäó ãåîãðàôè÷åñêèìè âûáîðêàìè.
Îïðåäåëåííûé èíòåðåñ âûçûâàåò ãåíåòè÷åñêàÿ è â êàêîé-òî ñòåïåíè ìîðôî-
ëîãè÷åñêàÿ îáîñîáëåííîñòü ìîëëþñêîâ èç Ñóì, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíû ôèê-
ñàöèè àëüòåðíàòèâíûõ àëëåëåé ïî ðÿäó ëîêóñîâ íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç. Êðîìå
òîãî, ìîëëþñêè ýòîé ñåðèè îòëè÷àëèñü ìîðôîëîãè÷åñêèì åäèíîîáðàçèåì íà
ôîíå ãåòåðîãåííîñòè äóíàéñêèõ è òåòåðåâñêèõ ïîïóëÿöèé, ÷òî ïîçâîëÿåò èõ
ëåãêî îòëè÷èòü: äëÿ íèõ õàðàêòåðíà ïîëóïðîçðà÷íàÿ æåëòî-êîðè÷íåâàÿ ðàêîâèíà,
êîòîðàÿ èìååò íàèìåíüøèå àáñîëþòíûå çíà÷åíèÿ âñåõ èçìåðåííûõ ïàðàìåòðîâ.
Êðîìå òîãî, ìîëëþñêè ñóìñêîé ïîïóëÿöèè õàðàêòåðèçóþòñÿ íàèìåíüøåé
ñêîðîñòüþ íàðàñòàíèÿ îáîðîòîâ è îòíîñèòåëüíî áîëüøèì óñòüåì. Òàêèì îáðà-
çîì, âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî P. corneus —  ýòî ïîëèòèïè÷åñêèé âèä (íàäâèä), íî
òîëüêî ïðåäñòàâëåííûé ñåðèåé âèêàðèðóþùèõ, çàìåùàþùèõ àëëîâèäîâ, âîçìîæ-
íî èìåþùèõ èíòðîãðåññèâíóþ ãèáðèäèçàöèþ äðóã ñ äðóãîì.
Êðèâîøåèíà Ë. Â., Ñòàðîáîãàòîâ ß. È. Ñîñòàâ è çîîãåîãðàôè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà ïðåñíîâîäíîé
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Ñ. 348–355.
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Ðèñ. 2. Îáëàêà ðàñïðåäåëåíèé îñîáåé P. grandis s. l. èç òðåõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé â ïðîñòðàíñòâå
ãëàâíûõ êîìïîíåíò ( Âèëêîâî —  òîíêàÿ ëèíèÿ, Æèòîìèð —  æèðíàÿ ëèíèÿ, Ñóìû —  ïóíêòèðíàÿ).
Fig. 2. Areas of distributions of specimens of P. grandis s. l. from 3 geographic population under the main
components analysis (Vilkovo —  thin line, Zhytomir —  fat line, Sumy —  faltering line).
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